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Introduction
A Madagascar, la culture vivrière essentielle est la
culture du riz qui, avec 1 300000 ha, représente une
superficie supérieure à l'ensemble des surfaces
cultivées dans les pays de la CEE. la moitié environ
de cette surface concerne la culture dite de bas-fond.
le reste des surfaces cultivées se répartit pour
400 000 ha en culture aquatique stricte, 50 000 ha
en culture d'eau profonde et 250 000 ha en culture
pluviale. On cultive le riz à des altitudes comprises
entre 700 et 2000 m environ; dans ces zones, la
pluviosité varie entre 1 000 et 2 000 mm.
Parmi les contraintes rencontrées en riziculture, on
peut citer: la sécheresse (riz pluvial), l'hypoxie et les
milieux réducteurs qui en découlent (riz aquatique),
le froid, la nutrition (carence en éléments ou forme
chimique non assimilable), les milieux acides, les
milieux salés, les toxicités (fer, aluminium...),
Pour cette grande diversité d'écosystèmes, le riz
adû développer des mécanismes biologiques,
physiologiques et/ou morphologiques d'adapta-
tion aux contraintes du milieu (JACQUOT et ARNAUD,
1979 ; GlASZMANN et al., 1984 ; PUARD et el.,
1 Equipe associée CEA-CiRAD-ORSTOM, Centre d'Etudes de
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1986 b, 1989 a; ZHANG et al., 1991>' Pour simplifier,
on peut admettre qu'il existe deux groupes de
contraintes, celles liées à la culture sècheet celles se
rapportant à la culture aquatique (figure 1). Or, s'il
existe des variétés permettant d'optimiser la
production en milieu aquatique strict (avec maîtrise
de l'eau) ou en milieu pluvial strict (sans assistance
de la nappe), il n'existe pas de variétés pouvant
indifféremment supporter la sécheresse ou l'hypoxie,
sans que la production potentielle en soit très affec-
tée, voire annihilée.
Transport d'oxygène
."~.~.~.:.~.~~~."~~,,,,~~.:',,"~~"''''''''»''''''~'.'.:.:-.~.:-t~:.!.:-.,'Iot..,,'I,~.~~.:.;6X*~.;·;"~~"";·",,,,,,,,-:·:-,,,~,,,-,,:·:.:.·.:.~:.:-~,,,,,~,,''''-....·,....,.''''~.:.:.:......,.~'''..:....''x
Après avoir étudié le comportement du riz face à la
sécheresse, le travail réalisé au laboratoire par
l'équipe associée et sur le terrain, en Camargue et à
Madagascar, porte pour l'essentiel sur la relation sol-
plante-production.
Chez le riz, aprèsavoir mis en évidence une capacité
de transport de l'oxygène de l'air depuis les parties
aériennes vers la rhizosphère (PUARD et al., 1986 a),
nous avons développé un testde laboratoire qui nous
a permis de cribler une cinquantaine de variétés
provenant d'Asie et d'Afrique et une quinzaine de
variétés originaires de Camargue. le mécanisme est
d'une importance capitale de par le rôle qu'il joue
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Figure 1. Evolution des contraintes suivant le type cultural et le milieu.
dans le maintien du pouvoir oxydant de la
rhizosphère (VIZIER et PUARD, 1989), facilitant ainsi
l'équilibre nutritionnel de la plante et en particulier
la présence des deux formes azotées, NH;t et NO]".
En milieu aquatique, la forme azotée la plus dispo-
nible est la forme ammoniacale (Dupuy et al., 1990 ;
GAUDIN et al., 1987); on utilise actuellement comme
engrais du sulfate d'ammoniaque ou de l'urée. Or, si
le riz aquatique est tolérant à NH;t, il ne peut se
nourrir uniquement de cette forme azotée sans risque
de toxicité; on comprend donc l'effet bénéfique de
l'oxygène dans les processus d'oxdation lente
(Nitrobaeter) de NH;ten N0:i comme schématisé sur
la figure 2.
En Camargue, lorsque ce mécanisme adaptatif est
insuffisant voire absent, on est obligé d'avoir recours
à des artifices: apport d'agents oxydants, techniques
culturales le assec 'II, favorisant la réoxydation du
milieu (figure 3). Certaines de ces techniques
pourraient être expérimentées à Madagascar.
L'enfouissement de peroxyde de calcium au moment
des semis n'a pas eu d'effet très significatif sur le
maintien du potentiel oxydoréducteur du sol, mais
on a pu observer un gain de précocité d'une semaine
à l'épiaison. Au 90e jour de culture, nous avons
observé une épiaison à 50 % contre 5 à 10 % en
l'absence de peroxyde. En fin de culture, le
rendement moyen pour la parcelle avec peroxyde est
de 7,2 t ha-l, contre 6,8 sans peroxyde.
La mise en place de tensionics dans la rhizosphère
(MOUTONNET et al., 1991) nous a permis d'observer le
pouvoir réoxydant des racines. A partir du 70e jour
------
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Figure 2. Effet du transport d'oxygène
dans les processus d'oxygénation de la rhizosphère.
de culture, les dix premiers centimètres de sol sont
entièrement colonisés par les racines. Une analyse
des deux formes azotées, confiée au laboratoire
d'analyses du CIRAD, à partir de prélèvements
effectués chaque semaine dans l'environnement
proche racinaire, nous confirme l'intervention de la
plante sur les processus de réoxydation de l'azote
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(figure 4). Cette observation est la conséquence, in
situ, de l'adaptation physiologique du riz: le
transport d'oxygène et sa répercussion sur le
maintien du pouvoir oxydant de la rhizosphère. Ce
mécanisme, signalé chez plusieurs espèces, a une
incidence sur, ou est la conséquence de, la modi-
fication de l'anatomie racinaire (figure 5) des plantes
cultivées en milieu hypoxique OUSTIN et ARMSTRONG,
1983; LESAINT et al., 1983 ; PRIOUL et GUYOT, 1985 ;
JACKSON et al., 1985).
Adaptation aux'contraintes du milieu
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Evolution du potentiel
du sol en mV (non corrigé)
Présence de sel
De nos études il ressort que les plantes adaptées à la
culture salée en mangrove sont moins productives
que leurs cousines aquatiques cultivées en eau
douce. De même, nous avons pu observer que les
variétés européennes sélectionnées en Italie ou en
Camargue et cultivées en milieu salé à des
concentrations croissantes avaient, en général, un
rapport photosynthèse/transpiration inférieur aux
plantes originaires d'Afrique. Cette différence
s'explique uniquement par un niveau de trans-
piration plus faible chez les variétés africaines. Nous
avons suivi l'évolution du poids de la matière
organique des racines et des parties aériennes en
fonction de la teneur en sel. On remarque la grande
sensibilité des variétés non adaptées au sel: on
obtient, en moyenne, une perte de 50 % de matière
sèche si l'on cultive les plantules à une concentration
de 1,5 g 1-1 de sel dans la solution nutritive.
Partant des résultats obtenus au laboratoire, nous
avons mis au point un test de criblage variétal basé
sur la vigueur germinative et sur le degré de
développement des plantules en milieu salé, par
rapport à un témoin cultivé dans des conditions
normales. li ressort que la vigueur germinative n'est
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Figure 3. Effet d'un « assec " sur le potentiel
oxydoréducteur.
Evolution des concentrations en azote sous rizière,
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Figure 4. Evolution des concentrations en azote nitrique et ammoniacal, en présence ou non d'agents oxydants.
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pas proportionnelle à la masse de la graine mais
semble dépendre davantage des réserves éner-
gétiques contenues dans l'endosperme et de l'ac-
coupe de racine
Aquatique
vue entière
tivité enzymatique de la semence (DUBEY, 1984). Le
test, mis au point et utilisé pour la contrainte liée à la
présence de sel, pourrait être expérimenté sur
coupe de racine
Pluviale
vue entière
Figure 5. Evolution de la morphologie racinaire en fonction des conditions du milieu.
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d'autres contraintes comme l'acidité, ou la réponse à
une carence.
Des études plus fondamentales, réalisées aux Etats-
Unis et à l'IRRI, ont montré que la présence d'une
protéine codée fixée sur le tonoplaste des cellules
était à l'origine de la résistance au sel. Lorsque cette
protéine est présente à une grande concentration,
elle permet un ajustement osmotique entre la
vacuole et le cytoplasme. Dans cette configuration,
on a pu faire vivre des plantes (AvicenniaJ dans de
l'eau de mer.
Cette même protéine, greffée sur des cellules de
tabac, a permis sa culture à des concentrations de sel
supérieures à 15 g 1-'. Cette manipulation laisse
entrevoir la possibilité, à long terme, de créer un
matériel végétal nouveau Odéotype), qui pourrait
associer des caractères de résistance spécifiques aux
plantes aquatiques ou aux plantes de culture sèche.
Résistance au froid
Les résultats obtenus sont encore très fragmentaires;
les variétés résistantes au froid sont celles sur
lesquelles on a enregistré la plus faible transpiration
et un niveau d'activité photosynthétique peu
performant. Ce mécanisme adaptatif a été décrit par
de nombreux auteurs; parmi eux, NEILSON et al.
(1972), DE LUCIA (1987), LUNDMARK et al. (1988)
considèrent le froid comme un inhibiteur du CO2. La
réduction de l'absorption du CO2 serait la consé-
quence d'une modification de la perméabilité
membranaire du cytoplasme (MURATA et al., 1982 ;
RAISON et WRIGHT, 1983) et de la composition
lipidique et protéique (LEHNINGER, 1970), permettant
au végétal de garder le maximum de fluidité
membranaire (CORNILLON, 1980).
A Madagascar, le riz aquatique d'altitude est cultivé
entre 1 200 et 1 800 m. Les variétés vulgarisées ont
un comportement physiologique différent suivant la
température rencontrée en cours de cycle. Certaines
années, des pertes de rendement supérieures à 30 %
ont été relevées. Nous avons mis en comparaison
deux variétés malgaches d'altitude (Rojofotsy et
Latsiday) avec une variété reconnue résistante au
froid (lRCTN 141).
sont habituellement les accepteurs de l'ammoniac
terminal, ne pourront pas jouer leur rôle: c'est une
explication possible des grains laiteux obtenus
certaines années particulièrement froides. Il pourrait
y avoir également une relation avec le dévelop-
pement actif de Fuscovaginae, la bactérie trouvant
un terrain fragilisé qui lui est plus favorable.
Par ailleurs, le froid, en agissant sur l'absorption
minérale, peut plus facilement encore entraîner une
carence en oligoéléments; parmi ceux-ci, le
molybdène joue un rôle très actif puisqu'il est couplé
avec la nitrate réductase. En l'absence de molybdène
et à un taux moindre de manganèse, la nitrate
réductase est inhibée.
Les conditions rencontrées sur le terrain à
Madagascar sont difficiles à recréer en France. Une
première série d'expériences a été réalisée au
laboratoire. Les températures des racines et des
parties aériennes peuvent être régulées séparément.
Il est également possible d'analyser les échanges
gazeux en fonction des conditions d'éclairage. Les
conditions de notre expérience sont les suivantes:
température initiale des racines 22 oC, stress 8 oC ;
température initiale des feuilles 25 oC, stress 15 oC ;
éclairement 11,5 heures à 500 micromoles ; air à
350 vpm de CO2 et point de rosée de 17,5 oc.
L'expé-rience est réalisée en culture hydroponique,
la nutrition assurée par une solution de type
Hoagland adaptée à la culture du riz.
Dans une première expérience, nous avons abaissé
la température racinaire à 8 oC, la température des
feuilles restant à 25 oc. Dans ces conditions, nous ne
constatons pas de différence importante dans le
fonctionnement de la plante. L'absorption des
éléments minéraux nécessaires à l'élaboration de la
matière végétale ne semble pas affectée; le froid
racinaire seul n'est donc pas une contrainte physio-
logique majeure.
Dans les conditions initiales de l'expérience, nous
avons obtenu les chiffres apparaissant au tableau 1.
Nutrition minérale et contraintes
En conditions d'inondation, l'asphyxie racinaire est à
l'origine de plusieurs contraintes observées chez les
Tableau 1. Fonctionnement physiologique
de trois variétés pour une température racinaire de 8 oC.
Sur la tomate, CORNILLON (1977) note une diminution
de l'absorption de l'azote, et plus particulièrement
de l'azote nitrique à basse température. Dans le sol,
contrairement au milieu hydroponique, une basse
température des racines a une forte incidence sur la
nutrition minérale du riz. L'activité microbienne est
ralentie voire inhibée. La nitrate réductase dans les
racines est stoppée, la plante va incorporer l'azote
directement sous forme nitrique et non pas NH3• Or
les c~nzymes réduits et les produits carbonés, qui
Variétés
Rojofotsy
Latisday
IRCTN 141
Photosynthèse Transpiration
(mg dm- 2 h-') (mg dm- 2 h-')
27,4 0,543
18,7 1,15
21,4 1,46
Efficience
photosynthétique
0,051
0,016
0,015
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Conclusion
les expériences que nous avons réalisées au
laboratoire et, lorsque cela était possible, sur le
terrain ont montré que les plantes productives sont
également exigeantes. Une plante identifiée très
résistante à un stress est rarement résistante au cumul
L'hypoxie racinaire inhibe l'élongation des racines
formées durant le traitement; de même, elle diminue
l'absorption du phosphore et du calcium, mais son
effet n'est pas sensible sur l'absorption de l'azote,
quelle que soit sa forme (ZHANG et al., 1990).
Cette différence pourrait s'expliquer, entre autres,
par une absorption plus importante du phosphore
par les nouvelles racines émises, alors que
l'absorption de l'azote proviendrait de l'ensemble
des racines. La corrélation entre l'absorption du
phosphore et la croissance racinaire va dans ce sens.
La suppression de l'ammoniaque chez le riz
(impossible à réaliser en rizière) stimule légèrement
l'élongation racinaire. Ce mécanisme pourrait, à
long terme, être une des explications du système
racinaire plus développé observé chez les variétés
pluviales. En l'absence d'ammoniaque, l'absorption
des autres ions est accélérée. Cet effet ne s'explique
pas comme précédemment par des différences
d'absorption entre racines déjà présentes et racines
nouvellement émises durant le traitement. Il s'ensuit
que NH!ralentit l'absorption des éléments minéraux
sans diminuer notablement les mécanismes de
croissance.
L'acidité (pH 4,5) diminue sensiblement l'absorption
d'azote, tout particulièrement sous forme nitrique.
De même, elle diminue l'absorption du calcium.
L'aspect le plus notable de l'effet variétal (aquatique
ou pluvial) sur la réponse du riz aux trois stress
environnementaux étudiés porte sur le
comportement du riz vis-à-vis de l'ammoniaque et
de l'hypoxie. Moins adaptée à l'ammoniaque,
présente de façon dominante dans le sol en
conditions d'inondation, la variété pluviale répond
pl us fortement que la variété aquatique à la
suppression de cette forme azotée.
Enfin, nous n'avons pas mis en évidence sur une
plante entière l'effet compensateur des nitrates vis-à-
vis de l'hypoxie, mécanisme biologique ~ellulaire
souvent cité dans la littérature. Pour comprendre ce
mécanisme, il faudrait appliquer au riz un effet de
double contrainte, portant sur l'hypoxie en l'absence
d'ammoniaque (en vue d'augmenter l'absorption de
nitrates). Cette étude pourrait être entreprise dans le
cadre du projet « bas-fonds lt.
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plantes (toxicité des substances et/ou des éléments
réduits, diminution de la disponibilité de certains
éléments minéraux, notamment de l'azote). Dans un
travail précédent, nous avons montré que l'adap-
tation du riz à une culture inondée est essen-
tiellement due à sa capacité de transporter l'oxygène
depuis la partie aérienne, via l'aérenchyme, vers les
racines et la rhizosphère. Ce mécanisme d'adap-
tation à l'inondation dépend en partie de l'origine,
pluviale ou aquatique, du matériel végétal (PUARD
et al., 1989 b), mais il est également influencé par le
milieu de culture, en particulier par la nutrition
minérale ( ZHANG et al., 1991).
Des essais agronomiques menés à Madacascar
(AHMADI et al., 1988) ont mis en évidence que
l'apport d'engrais augmentait les chances de survie
du riz pluvial en cas de submersion. Nous avons
étudié l'influence des contraintes, manque
d'oxygène, milieu acide et formes azotées (NO]"
et NH! ou NO]" seul), sur l'absorption minérale
(figure 6). Notre étude a permis de mettre en
évidence, pour deux variétés de riz, l'une pluviale,
l'autre aquatique; la réponse des plantes vis-à-vis de
trois conditions de stress environnementaux.
8
Concentration (mg/l) •
Figure 6. Incidence de la nutrition sur le bilan
en oxygène dans le milieu racinaire.
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de plusieurs contraintes, même de faible intensité.
Par exemple, une plante résistante à 4 g 1-1 de sel ne
résistera pas forcément à 0,5 g 1-1 de sel si une
carence en oligoéléments (Mn, Ca, Zn, etc,), le froid
ou l'acidité s'ajoutaient à cette première contrainte;
d'où l'intérêt d'éliminer « la boîte noire,. que
constitue le sol, en travaillant sur des dispositifs de
laboratoire permettant d'intervenir avec précision sur
un seul paramètre à la fois. A l'inverse, il ne servirait
à rien de sélectionner un mécanisme de résistance,
au stade végétatif, si son expression ne se traduisait
pas, en fin de culture, par le maintien d'une bonne
production végétale ; d'où l'intérêt d'une
confrontation permanente des expérimentations de
, laboratoire avec leur application sur le terrain.
L'ensemble des expériences réalisées montre
l'importance primordiale que l'on doit accorder à la
nutrition minérale du riz cultivé en milieu aquatique.
Si la plupart des connaissances acquises en matière
de nutrition des plantes peuvent être transposées
d'une culture à l'autre, par une simple adaptation des
doses à utiliser, beaucoup de travail reste à faire pour
ce qui concerne la nutrition en milieu hypoxique
réducteur et la contribution des ions dans la
résistance aux contraintes du milieu.
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